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A CONTR1BUTION TO THE STATUS OF COENAGRION FREYI (BILEK, 1954) 

AND THE INFRASPEC1FIC DIFFERENTIATION OF C. HYLAS (TRYBOM, 1889), 

C. JOHANSSONI (WALLENGREN, 1894) AND C. GLACIALE (S ELYS, 1872), WITH 
COMMENTS ON THE POSTGLACIAL EXPANSION OF EAST PALAEARCTIC 
DRAGONFLIES (ZYGOPTERA: COENAGRIONIDAE) C.freyi is compared with 
C. hylas by means of all hitherto described structural differences. None of these could 
be confirmed, therefore C.freyi and C. hylas are considered conspecific.The sspp. of 
C. hylas (hylas, freyi, meridionale and ussuriense), C. johanssoni (johanssoni, conva- 
lescens and bartenevi) and C. glaciale (glaciale and orientale) are analysed. On the 
basis of the 75-percent rule, no statistically relevant differences between the sspp.can 
be found, all representing merely clinal variations of monotypical spp. In particular 
there are only minor differences between the disjunct Central European "freyi” popula- 
tion and the Asiatic "hylas” populations. The synonymy of the 3 taxa is added. 
Zoogeographically C. hylas is not considered a glacial relic, but rather a Manchurian 
faunal element and an arboreal taiga sp. having undergone 2 postglacial disjunctions 
(in the Northern Alps and on the Yamal Peninsula). Other palaearctic spp. with a 
similar postglacial expansion and/or comparable geographic isolates are discussed in 
detail, viz. Coenagrion lanceolatum, Aeshna caerulea, Somatochlora alpestris, S. 
graeseri, Leucorrhinia orientalis and L. intermedia. These cold-stenotherma! spp. 
expanded from their glacial refuges during the Alleröd interstadial period (12,000 
years ago) at the earliest, their regressive phase (occasionalty with Separation of 
disjunctive areals) being estimated to commence at the beginning of the Atlantic 
(7000 - 8000 years ago) at the latest. 2 Siberian dispersal centers and their dragonfly 
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faunal elements are dealt with in detail, viz. the Central Siberian and the Mongol- 
-Kazakhan refuges. Comments are given on the expansion of Calopteryx splendens 
ancilla S£lys, 1853 and on the peculiar postglacial disjunctions of C.s. splendens 
(Harris, 1782). It is emphasized that all hitherto described Siberian odon. sspp. have 
to be revised. In palaearctic dragonflies hardly any infraspeciation has taken place 
during the Postglacial. Most sspp. differentiated as a result of polytopic disjunctions 
during the Würm glaciation. 


EINLEITUNG 

Seit der Beschreibung von Coenagrion freyi (Bilek, 1954) aus Südbayem 
wurde wiederholt kontrovers über dessen Artstatus bzw. Zugehörigkeit zu C. 
hylas (Trybom, 1989) diskutiert (vgl. KIAUTA & KIAUTA, 1991; SCHMIDT, 
1991). Eine Minderheit von Autoren folgt auch heute noch dem Ergebnis von 
HARZ (1978 b), wonach strukturelle Unterschiede zwischen beiden Formen 
bestehen sollen, die eine Artentrennung rechtfertigen. Die meisten Autoren schlie¬ 
ßen sich jedoch LIEFTINCK (1964) an, der als erster eindeutig feststellte, daß 
C. freyi konspezifisch mit C. hylas sein müsse. Eine völlig hiervon abweichende, 
ausschließlich chorologisch begründete Auffassung vertrat DUMONT (1971): 
”...even if no morphological differences with Coenagrion hylas can be established, it still 
remains useful to conserve its name. Its disjunct position and the fairly long period of isolation 
must have given rise to some speciation, even if this is not expressed morphologically”. 

Heute wird die mitteleuropäische Population überwiegend als eigene Unterart 
C. hylas freyi abgetrennt. Aus Sibirien wurden die Subspezies C. hylas meridiona- 
lis [sic!] (Belyshev, 1955) vom Altai-Gebirge und C. hylas ussuriensis [sic!] 
(Belyshev, 1956) vom Primorskiy Kray (Ostsibirien) und der Küste des Ochotski- 
schen Meeres beschrieben. Ein angeblicher Nachweis von ussuriense im Tunka- 
-Tal südwestlich des Baikalsees (BELYSHEV, 1966) wird in späteren Arbeiten 
nicht mehr erwähnt. Die ssp. meridionale wird inzwischen von BELYSHEV & 
HARITONOV (1974) als Synonym der Nominatform betrachtet. In derselben 
Publikation wird außerdem eine dunkle Variante der ssp. ussuriense als ”ab. 
nigra ” [sic!] sowie eine caudal aufgehellte Weibchenform der ssp. hylas als ”ab. 
pallida” [sic!] beschrieben. Kiauta & Kiauta (l.c.) kommen zu folgendem Schluß: 

"The appreciable individual Variation in European material, particularly in the measurements 
and in the blue - black pattems, requires the study of longer series, which are... not available... 
Very few Asiatic hylas specimens are available in the collections outside the USSR. It is 
likely, therefore, that the controversy will remain unsettled for some time to come”. 

Vor etwa zwanzig Jahren erhielt ich durch Herrn Dr. A. Yu. Haritonov eine 
Serie von Coenagrion hylas aus verschiedenen Regionen Sibiriens, in welcher 
auch die beschriebenen Unterarten enthalten sind. Dieses einmalige Material 
ermöglicht eine ausreichend detaillierte Antwort auf die bisher ungenügend ge¬ 
klärten Fragestellungen nach der systematischen Zuordnung der verschiedenen 
Taxa. Die Debatte um die systematische Stellung des C. freyi ist in jüngster Zeit 
— leider nicht frei von Emotionen — erneut aufgeflammt. Auch aus Gründen 
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des Artenschutzes wird das Taxon (als Art oder Unterart) von einigen Autoren 
aufrechterhalten, etwa weil die Alpenpopulation ”die einzige weltweit vom Aus¬ 
sterben bedrohte Libellensippe Mitteleuropas” sein soll (SCHMIDT, 1991). Daher 
erscheint es mir geboten, die von verschiedenen Autoren herangezogenen Struk¬ 
tur- und Zeichnungscharakteristika, soweit sie für Art- oder Unterarttrennungen 
von Bedeutung sind, in aller Ausführlichkeit abzuhandeln. 

Für die verwandte Art Coenagrion johanssoni (Wallengren, 1894) wurden die 
Subspezies C.j. convalescens (Bartenef, 1914) vom Primorskiy Kray und C.j. 
bartenevi (Belyshev, 1955) in Südsibirien vom Ural bis zum Amur beschrieben 
(s. HARITONOV, 1976). Die in Skandinavien verbreitete Nominatform (terra 
typica: Schweden) soll in Nordsibirien vom Ural bis nach Kamtschatka Vorkom¬ 
men. Die subspezifische Differenzierung erfolgt aufgrund einer angeblich geogra¬ 
phischen Variation derselben Zeichnungselemente, die teilweise auch der Ras¬ 
sengliederung von C. hylas zugrunde liegen. 

Zur Vervollständigung der Strukturvergleiche wurde auch das letzte Mitglied 
dieser holarktischen Artengruppe, Coenagrion interrogatum (Selys, 1876) aus 
Nordamerika, untersucht. 


MATERIAL 


Folgende Taxa standen zur Verfügung: 

- Coenagrion freyi (Bilek, 1954): 12 <5, 4 9, Zwingsee bei Inzell (loc. typic.), Bayern, BRD, 

4.VIII.1965, H. Lohmann .leg. (s. LOHMANN, 1967). -6 6, Nordtirol, Österreich, 
18.VII.I991, B. & M. Kiauta leg. (s. KIAUTA & KIAUTA, 1991). - Außerdem wurden 
Fotos in LIEFTINCK (1964), HEIDEMANN (1974) und JURZITZA (1976) ausgewertet. 

- Coenagrion hylas hylas (Trybom, 1889): 2 6 , 2 9, Labytnangi, Polar Ural, Rußland, 3.+ 

8.VI1.I973, A. Haritonov leg. (s. HARITONOV, 1975). - 2 6, 1 9, Malaya Kosa, Baikalsee, 
Rußland, 14.VII. 1958, A. Velizhanin leg. - 2 6, 1 9, Norda-Fluß, Zhigansk, Lena, Sibirien, 
Rußland, 18.VII.1963, B. Belyshev leg. - Außerdem wurden Fotos in HAMADA& INOUE 
(1985) ausgewertet. 

- Coenagrion hylas meridionale (Belyshev, 1955): 1 9 Paratypus, Kosh-Agach, 1850 m, Altai, 

Rußland, I5.VII.I951, B. Belyshev leg. (s. BELYSHEV, 1953, 1955); als C. hylas hylas ab. 
pallidum beschrieben in BELYSHEV & HARITONOV (1974). 

- Coenagrion hylas ussuriense (Belyshev, 1956): 2 6, 1 9, Barabashevka-Fluß, Primorye, Ostsibi¬ 

rien, Rußland, 17.VI.1962, B. Belyshev leg. (s. BELYSHEV & HARITONOV, 1974). 

- Coenagrion johanssoni johanssoni (Wallengren, 1894): 2 6, Jääski, Hyppola, Harkalampi, 

Karelien, Finnland, 28.VU927, coll. Ris, SMF. 

- Coenagrion interrogatum (S61ys, 1876): 2 6, Lac de la Grosse, Mont Tremblant Park, Quebec, 

Kanada, 4.VII.1957, A. Robert leg. (s. PILON et al„ 1991); 1 6, 9 [Fundort unleserlich], 
Quebec, Kanada, 24.VII.1918; coli. m. 

DER STATUS VON COENAGRION FREYI (BILEK, 1954) 

Erich SCHMIDT (1956, 1957) bezweifelte als erster, daß Coenagrion freyi 
eine gute Art sei; er erkannte dessen nahe Verwandtschaft mit C. hylas und 
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Zugehörigkeit zur C. interrogatum-Artengruppe. BILEK (1957) verglich darauf¬ 
hin die von SCHMIDT (1956) gezeichnete Ligula des Männchens von C. hylas 
mit seinem C, freyi und stellte Strukturabweichungen fest. LIEFTINCK (1964) 
verglich Appendices (d) und Prothorax ($) beider Formen und konnte keine 
Unterschiede entdecken. Er wies auf einen zahnartigen Lobus am Innenrand der 
Paraprocte hin, der sowohl bei freyi als auch bei hylas zu erkennen sei, und der 
von Schmidt bei hylas nicht bemerkt worden war. HARZ (1978 b) versuchte in 
einer vorläufigen Mitteilung, den Artstatus von freyi nach dem Tod seines Freun¬ 
des A. Bilek posthum zu retten (s. auch HARZ, 1978 a.) Er bestätigte und ergänzte 
die durch BILEK (1957) bereits gezeichneten Strukturunterschiede an der Ligula, 
beschrieb unterschiedlich geformte männliche Genitalplatten und behauptete er¬ 
neut (jedoch in Unkenntnis der Publikation LIEFTINCKs, 1964), der zahnartige 
Lobus am Innenrand der männlichen Paraprocte fehle bei hylas und werde dort 
durch einen membranös wirkenden Vorsprung ersetzt. 

Folgende Strukturunterschiede zu C. hylas rechtfertigen nach HARZ (1978 b) 
angeblich den Artstatus von C. freyi: 

Sekundäres Kopulationsorgan cJ, Ligula: 

l(a) Bei C. freyi (dto., Abb. 1-3) sollen die gegabelten Seitenäste des Ligula-Schwellkörpers (Defini¬ 
tion s. PFAU, 1971, 1991) das apikale Gelenk zwischen distalem und proximalem Ligula-Glied 
überragen. [Der gabelförmig umgeschlagene Teil des Schwellkörpers wird von Harz als "Furcu¬ 
la” bezeichnet]. 

(b) Die Furcula-Seitenäste können das apikale Gelenk erreichen (siehe Tab. I, nicht von Harz er¬ 
wähnt). 

(c) Bei C. hylas (HARZ, 1978 b, Abb. 4-7) sollen die Seitenäste des Schwellkörpers das apikale 
Gelenk nicht erreichen. 

2(a) Bei C. freyi sollen die Furcula-Seitenäste nicht erweitert sein. 

(b) Bei C. hylas sollen die Furcula-Seitenäste eine dünnhäutige Erweiterung besitzen. 

3(a) Bei C. freyi soll die mediane Ausrandung der Furcula (zwischen den beiden "Zinken”) rund sein, 
(b) Bei C. hylas soll die mediane Ausrandung der Furcula spitzwinklig sein, bei einem 6 aus 
Sachalin war sie nach Harz jedoch gerundet. 

Männliche Genitalplatten am 9. Stemit: 

4(a) Bei C. freyi sollen die Genitalplatten (dto., Abb. 10) kurz, schief-rechteckig und am distalen 
Ende innen mit stumpfen Spitzen versehen sein. 

(b) C. hylas soll längere Genitalplattcn besitzen, die innen am distalen Ende zugespitzt sind (dto., 
Abb. II). 

(c) C. Johanssoni soll eiförmige Genitalplatten aufweisen (dto., Abb. 12). 

Männliche Analanhänge: 

5(a) C. freyi besitzt am Innenrand der Paraprocte je einen zahnförmigen Lobus (BILEK, 1955, Abb. 
3; HARZ, Ix., Abb. 13-17; LIEFTINCK, Ix., Abb. 2). 

(b) Bei C. hylas soll dieser zahnförmige Lobus fehlen und durch einen membranösen Vorsprung 
ersetzt sein (HARZ, l.c., Abb. 18-19). 

Eine Auswertung der zitierten Strukturen anhand des vorliegenden Vergleichs¬ 
materials ist in Tabelle I zusammengestellt. 

Ergebnis. — Am Ligula-Schwellkörper (Furcula, Nr. 1-3) sind keine Unter¬ 
schiede zwischen freyi und hylas feststellbar. Die mediane Ausrandung ist immer 
rund (daher ist die Ligula in Abb. 4a aus SCHMIDT [1956] - übernommen 
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Tabelle I 

Analyse der von HARZ (1978b) genannten Strukturunterschiede zwischen Coenagrion hylas und 

C. freyi 


Merkmalsausprägung 

Anzahl untersuchter Männchen 

hylas freyi 

1. Furcula-Seitenäste 



(a) überragen das Gelenk: 

l 

1 

(b) erreichen das Gelenk: 

4 

5 

(c) erreichen das Gelenk nicht: 

0 

1 

2. Furcula-Seitenäste 



(a) mit Erweiterung: 

0 

1 

(b) ohne Erweiterung: 

5 

6 

3. Furcula-Ausrandung 



(a) rund: 

5 

7 

(b) gewinkelt: 

0 

0 

4. Genitalplatten 



(a) kurz, stumpf: 

2 

3 

(b) länger, zugespitzt: 

4 

11 

(c) eiförmig: 

1 

0 

5. Paraproct-Innenrand 



(a) mit zahnförmigem Lobus: 

4 

13 

(b) ohne zahnförmigem Lobus: 

0 

0 


von BILEK [1957] und HARZ [1978 b] — falsch dargestellt). Die Seitenäste 
erreichen meistens das apikale Gelenk und sind fast nie häutig erweitert. Die 
Genitalplatten variieren sehr stark in allen Populationen (in einem Fall waren sie 
sogar eiförmig, ähnlich denen von C.johanssoni) und sind daher für vergleichend 
systematische Untersuchungen ungeeignet; in der Regel sind sie jedoch in beiden 
Populationen länglich und zugespitzt. Der Paraproct-Innenrand entspricht sowohl 
in der Alpen- als auch in der asiatischen Population exakt Abb. 2 in LIEFTINCK 
(1964) (zahnförmiger Lobus dort mit gekennzeichnet). Ein ähnlicher Lobus 
ist auch bei C. interrogatum vorhanden. In wenigen Fällen konnte der Lobus 
aufgrund von Verschmutzungen sowie des mangelhaften Erhaltungszustandes 
einzelner Tiere nicht erkannt werden. 

Hieraus folgt: Keiner der bisher genannten Strukturunterschiede zwischen den 
beiden Taxa hält einer Überprüfung stand. Coenagrion freyi ist konspezifisch mit 
Coenagrion hylas . 

In der Folge wird u.a. untersucht, ob freyi als Subspezies von C. hylas aufrecht¬ 
erhalten werden kann. 
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ANALYSE DER SUBSPEZIFISCHEN GLIEDERUNG VON 
COENAGRION HYLAS (TRYBOM, 1889) 

Die Subspezies C. h. hylas, C. h. meridionale (Belyshev, 1955) und C. h . 
ussuriense (Belyshev, 1956) wurden von BELYSHEV & HARITONOV (1974) 
einer Revision unterzogen. Hierbei stellten die Autoren fest: "Exemplare aus 
dem Altai, ausgewiesen als C. h . meridionalis [sic!], vereinigen wir derzeit als 
Synonym mit des typischen Form", LOHMANN (1971) stellte C.freyi erstmals 
als Unterart zu C. hylas und bemerkte: "Rassenzugehörigkeit ist nach Fund einer 
homoeochromen Weibchenform, die endemisch für die bayerische Population 
ist, zu rechtfertigen" (Abb. 2-3). Folgende rassenspezifischen Merkmale wurden 



Abb. I. Vcrbrcitungskaric von Coenagrion hylas (Trybom, 1889). - [Die Pfeile weisen auf geogra¬ 
phische Isolate hinj. 

den Beschreibungen in BELYSHEV (1956, 1973), BELYSHEV & HARITONOV 
(1974), LOHMANN (1967, 1971) und HARITONOV & HARITONOVA (1990) 
entnommen und mit den vorliegenden Serien sowie den zur Verfügung stehenden 
Fotos verglichen (Ergebnisse siehe Tab. II); hierbei wird meridionale zunächst 
wie eine Unterart behandelt: 

Pterothorax 8 : 

l(a) hylas, meridionale : Schwarzer Streif an der Mesometapleuralsutur nimmt mehr als ein Viertel 
der Länge der Sutur ein (gewönlich die Hälfte). Kein schwarzer Punkt unterhalb des Streifs 
vorhanden, oder ein solcher in kurzem Abstand zum Streif (s. BELYSHEV & HARITONOV, 
1974, Abb. I ge, de). 

(b) ussuriense: Schwarzer Streif an der Mesometapleuralsutur nicht länger als ein Viertel der Sutur. 
Mit schwarzem Punkt auf der Hälfte dieser Sutur (dto., Abb. I je). 

Abdominalzeichnung 8 : 

2{a) hylas, meridionale : Schwarze Seitenstreifen am zweiten Abdominalsegment mit dem schwarzen 
Qucrslrcif auf der Grenze des zweiten und dritten Segments verbunden. 
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Abb. 2-3. Coenagrion hylas (Trybom, lh»9). Homocochromes Weibchen, Zwingsee bei Inzell 
(Bayern, BRD), 6 VIII. 1965, Fotos F. Ringe. 


(b) ussuriense : Schwarze Seitenstreifen am zweiten Abdominalsegment nicht mit dem schwarzen 
Querstreif auf der Grenze des zweiten und dritten Segments verbunden. 

3(a) hylas, ?meridionale : Medianer Querstreif auf dem zweiten Abdominalsegment mit den schwar¬ 
zen Lateralstreifen verbunden (s. SCHMIDT, 1956, Abb. 3 III-IV). 

(b) ussuriense: Medianer Querstreif auf dem zweiten Abdominalsegment nicht mit den schwarzen 
Lateral streifen verbunden (s. SCHMIDT. I.c.. Abb. 3 I-II). 

4(a) hylas: 8.-10. Abdominalsegment mit deutlich ausgeprägten schwarzen Lateralstreifen, die nicht 
unterbrochen sind (BELYSHEV & HARITONOV, l.c., Abb. 2 a-ge). 

(b) Form mit gut ausgebildeter, aber unterbrochener lateraler Schwarzzeichnung am 8.-10. Abdomi¬ 
nalsegment (dto., Abb. 2 de-je = hylas, Abb. 2 ze = ussuriense ab. nigrum). 

(c) ussuriense: 8.-10. Abdominalsegment mit stark reduzierten, unterbrochenen, schwarzen Lateral¬ 
streifen (dto., Abb. 2 ze, i). 

Thorax-Ventralseite 6: 

5(a) hylas, ussuriense: Ventrum dunkelblau mit schwarzer Zeichnung (dto., Abb. I k). 

(b) meridionale: Ventrum schwarz mit blauen Flecken (dto., Abb. 1 1, m). 

Analanhänge 6: 

6(a) hylas: Paraprocte horizontal gerichtet [ihre Spitzen stark nach unten gebogen]. 

(b) meridionale: Paraprocte schräg nach oben gerichtet [ihre Spitzen nicht nach unten gebogen]. 

Weibchenform (2. Abdominalsegment): 

7(a) hylas!meridionale, ussuriense: Heterochrome Form, definiert durch großen, mit dem hinteren 
Segmentrand immer verbundenen Fleck auf dem 2. Segment und ausgedehnte schwarze Fleckung 
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auf den übrigen Segmenten (s. BILEK, 1954, Abb. 4; BELYSHEV & HARITONOV, l.c., Abb. 
1 p; JURZITZA, 1976, Foto p. 250 unten). 

(b) freyi (Abb. 2 u. 3): Homoeochrome Form, definiert durch homoeochrome Zeichnung auf dem 
2. Abdominalsegment sowie oft vermehrte Blaufärbung auf den übrigen Segmenten (s. BELY¬ 
SHEV & HARITONOV, l.c., Abb. 1 n, o; HEIDEMANN, 1974, Abb. 1, rechtes Bild). 
Weibchenform (8. Abdominalsegment): 

8. hylas: Die von BELYSHEV & HARITONOV (I .c.) bisher ausschließlich vom Altai beschriebene 
ab. pallidum zeigt eine bis auf zwei submediane Apikalfleckchen reduzierte Schwarzfärbung 
des achten Abdominalsegments (dto., Abb. 2 m). Dieses Zeichnungsmuster tritt bevorzugt bei 
homoeochromen, aber auch bei heterochromen Weibchenformen auf (s. HEIDEMANN, l.c., 
Abb. I, rechtes Bild). 

Flügeladem 6: 

9. hylas, ussuriense: 13-14 Postnodalqueradem im Vorderflügel. 
meridionale: 16-18 Postnodalqueradem im Vorderflügel. 


Tabelle II 

Analyse der von BELYSHEV (1956, 1973), BELYSHEV & HARITONOV (1974), LOHMANN 
(1967, 1971) und HARITONOV & HARITONOVA (1990) genannten Zeichnungs-und Strukturunter¬ 
schiede zwischen den Unterarten von Coenagrion hylas (ssp. hylas, freyi, ussuriense, meridionale) 


Anzahl der untersuchten Tiere 


Merkmalsausprägung 



hylas 

freyi 

ussuriense 

1. Streif auf Mesometapleuralsutur 6 

(a) > '/-» der Suturlänge: 

5 

11 

1 

(b) < Va der Suturlänge 

2 

5 

1 

2. Laterallängsstreifen am 2. Abd. segment 6 

(a) berühren Querstreif am 2./3. Segment: 

7 

18 

2 

(b) berühren Querstreif nicht: 

0 

0 

0 

3. Medianer Querstreif am 2. Abd. segment 6 

(a) mit Laterallängsstreifen verbunden: 

1 

11 

1 

(b) nicht mit Längsstreifen verbunden: 

6 

7 

1 

4. Seitenstreifen am 8.-10. Abd. segment d 

(a) ausgeprägt, nicht unterbrochen: 

4 

17 

0 

(b) ausgeprägt, aber unterbrochen: 

3 

3 

3* 

(c) reduziert, stark unterbrochen: 

0 

1 

12* 

5. Thorax-Ventralseite d 

(a) blau mit schwarzen Streifen: 

1 

14 

1 

(b) schwarz mit blauen Flecken: 

5 

2 

1 

6. Paraprokte 6 

(a) horizontal gerichtet: 

2 

3 

1 

(b) schräg nach oben gerichtet: 

4 

14 

1 

7. Weibchenform 

(a) heterochrom: 

4 

4 

2 

(b) homoeochrom: 

1** 

2 

0 


* Serie aus Primorskiy Kray, s. BELYSHEV & HARITONOV (1974) 

** 9 stammt aus dem Altai (ssp. meridionale) 
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Zu 8.: - Das 9 aus dem Altai (ssp. meridionale) zählt zur ab. pallidum. Die 
fünf untersuchten 9 der ssp. hylas sowie 1 9 ussuriense sind normal gefärbt. 
Von den freyi - 9 gehören 4 Tiere zur Normalform und 2 Tiere zur ab. pallidum. 
Zu 9.: — Die Auswertung der eigenen Serien ergab 

— bei hylas (n=6): 12-16 Pnq in den Vorder!!.; 

— bei freyi (n=17): 11-16 Pnq in den Vorderfl.; 

— bei ussuriense (n=2): 11-14 Pnq in den Vorder!!. 

Biometrische Messungen. — Obwohl biometrische Daten bisher 

nicht zur Abgrenzung der Unterarten herangezogen worden sind, ergab ein Ver¬ 
gleich der verfügbaren Größenangaben, daß insbesondere die Männchen der ssp. 
ussuriense deutlich größer als die der Nominatform in ihrem westlichen Verbrei¬ 
tungsgebiet sind. Deshalb wurden die Abdomenlänge (mit App.) und die Hinterflü¬ 
gellänge bei 6 und 9 gemessen und variationsstatistisch ausgewertet. In der 
Literatur sind kaum Meßreihen, sondern fast ausschließlich Minimal- und Maxi¬ 
malwerte genannt. (Längenmaße in mm; eigene aktuelle Messungen ergänzt in 
eckigen Klammem): 

- hylas (incl. meridionale ), Sibirien (BELYSHEV & HARITONOV, 1974): 6 Abd. 26-30, Hfl. 
19-23 [23,9]; 9 Abd. 26-29 [30,6]; Hfl. 22-26. 

- hylas , Hokkaido (HAMADA & INOUE, 1985): 6 Abd. 30-32, Hfl. 22-26; 9 Abd. 27-33, Hfl. 
23-28. 

- ussuriense (BELYSHEV & HARITONOV, 1974): 6 Abd. 31-33,5, Hfl. 23-25 [25,2]; 9 Abd. 
30-32, Hfl. 25-27. 

- freyi (LOHMANN, 1967; KIAUTA & KIAUTA, 1991): 6 Abd. 25-30, Hfl. [19,4] 19,8-22,5 
[22,8]; 9 Abd. 26,0-27,5, Hfl. 19,3-24,0. 

Für die Einschätzung eines subspezifischen Unterschiedes wurde der prozen¬ 
tuale Anteil errechnet, in dem sich zwei Serien (a und b) in ihren Längenmaßen 
nicht überschneiden. Dies erfolgte nach MAYR et al. (1953) und MAYR (1975) 
durch die Ermittlung des Unterschiedskoeffizienten (D). Dieser verbindet den 
Unterschied zwischen den Mittelwerten und die Standardabweichungen der Serien 
miteinander. Hierzu werden die Differenzen zwischen den Mittelwerten (x) durch 
die Summe der Standardabweichungen (s) dividiert (dabei ist b die Population 
met dem größeren Mittelwert): 

°< a ' b > = ^ 

Die so ermittelten Unterschiedskoeffizienten wurden nach MAYR (l.c., Tab. 
9 — 2) in den Prozentsatz des sich Nichtüberschneidens umgerechnet. Eine subspe¬ 
zifische Trennung wird bei einem D>1,5 (>95%) als gerechtfertigt anerkannt. 
Bei geographischen Isolaten genügt oft ein D>1,28 (>90%). 

Ergebnis. - Die Merkmale 1, 2, 6, 8 und 9 erweisen sich sofort als 
untauglich für eine subspezifische Differenzierung. Bei Merkmal 3 ist die gefor¬ 
derte Unterscheidung zwischen hylas und ussuriense nicht möglich. Es ist jedoch 
festzuhalten, daß der Querstreif auf dem 2. Abd. segment (<3) bei der gesamten 
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Tabelle III 

Biometrischer Vergleich der Abdomen- und Hinterflügellängen (in mm) zwischen Coenagrion hylas 
ssp. hylas (incl. meridionale) [h], freyi [f] und ussuriense Lu] 



Abd. 6 

Hfi. 6 

Abd. 9 

Hfl. 9 

hylas [h] 

n=9 

n=8 

n=7 

n=7 

X 

28.4 

21,7 

28,7 

24,5 

s 

1.4 

1.6 

1.4 

1,6 

ussuriense (u] 

n=4 

n=4 

n=3 

n=3 

X 

31,9 

24,3 

30,8 

26.0 

s 

1.1 

1,0 

1,0 

1,0 

h+u 

n=l3 

n=l 2 

n= 10 

n=10 

X 

29,5 

22,6 

29,3 

24,9 

s 

2,1 

1,8 

1.6 

1,5 

freyi [fl 

n=2() 

n=20 

n=7 

n=7 

X 

27,5 

21,0 

26,8 

21,9 

s 

I.l 

1,0 

0,7 

1,4 

D (h. u) 
c /c (h, u) 

D (f. h+u) 

% (f. h+u) 

1,395 

92% 

0,639 

<75% 

0,973 

84% 

0,564 

«75% 

0,859 

80% 

1,106 

87% 

0,588 

<75% 

1,001 

84% 


asiatischen Population öfter (78%) vom Seitenstreifen getrennt ist als bei freyi 
(39%). - Merkmal 5 reicht für eine Trennung zwischen hylas und meridionale 
nicht aus. Die asiatischen d insgesamt weisen jedoch häufiger eine schwarze 
Thorax-Ventralseite mit blauer Fleckung auf (75%), während die freyi-6 ein 
überwiegend blaues Ventrum mit schwarzer Zeichnung besitzen (87%). Hieraus 
folgt, daß die disjunkte Alpenpopulation gegenüber den asiatischen Populationen 
eine signifikant abgewandelte Zeichnung am 2. Abd.segment (Querstreif) und 
am Thoraxventrum besitzt. Nach weitgehender Übereinkunft der Taxonomen (s. 
MAYR, 1975) soll eine Population als gültige Subspezies anerkannt werden, 
wenn 75% der Individuen dieser Population sich von "allen” Individuen (= 97%) 
der anderen Population unterscheiden (75-Prozent-Regel, gilt auch für geogr. 
Isolate; vgl. aber DUMONT, 1971). Dies trifft für die zur Verfügung stehenden 
Serien nicht zu; der Prozentsatz zwischen den asiatischen Formen und freyi liegt 
bei 78:39 (Merkmal 3) und 75:13 (Merkmal 5) und somit deutlich außerhalb des 
subspezifischen Levels. 

Die Auflösung der schwarzen Seitenstreifen am 8.-10. Abd. segment 6 (Merk¬ 
mal 4) ist bei ussuriense am stärksten ausgeprägt. Dagegen konnte in den hylas- 
und freyi-Serien nur I 6 mit diesem Merkmal gefunden werden. BELYSHEV 
& HARITONOV (1974) lagen nur insgesamt 15 <?, 5 $ zur Revision der ussu¬ 
riense vor; sämtliche Exemplare stammten vom Primorskiy Kray. Darunter befan- 
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den sich 3 8 (20%) der neu beschriebenen ab. nigrum; dies sind Tiere mit 
deutlich ausgeprägten, unterbrochenen Seitenstreifen. Diese Form ist von jenen 
typischen hylas (43%) und freyi (14%) nicht zu unterscheiden, die ebenfalls 
unterbrochene Seitenbinden aufweisen. Die Tendenz zur Hellfärbung bei ussu - 
riense muß deshalb als klinale Variation, mit Zunahme der Ausprägung schwarzer 
Seitenbinden nach Norden und Westen, aufgefaßt werden; sie reicht für eine 
subspezifische Unterscheidung zwischen ussuriense und hylas! meridionale!freyi 
nicht aus. Unbekannt ist bisher die Zeichnungsvariabilität bei Populationen aus 
Hokkaido, Sachalin und von Kamtschatka, die zur ssp. hylas gestellt werden (s. 
auch TSUDA, 1991). 

Homoeochrome Weibchenformen (Merkmal 7) treten gelegentlich sowohl bei 
freyi als auch in den asiatischen Populationen auf. Daher fällt dieses einzige 
bisher beschriebene Unterscheidungsmerkmal zwischen freyi und den asiatischen 
Formen weg. 

Die biometrischen Messungen (Tab. III) belegen eine klinale Abnahme der 
Abdomen- und Flügellänge von Osten nach Westen. Der Unterschiedskoeffizient 
zwischen hylas und ussuriense ergibt lediglich für die Abdomenlänge (8) einen 
D-Wert, der mit 1,395 (= 92%) in der Nähe einer subspezifischen Differenzierung 
liegt. Die zur ssp. hylas zählenden Populationen aus Hokkaido weisen, nach ihren 
Minimax-Werten zu urteilen (s. oben), eine der ussuriense- Serie entsprechende 
Abdomenlänge auf. Außerdem liegt der Fundort der ussuriense-Serie ca. 1500 
km vom Fundort der nächstgelegenen gemessenen hylas-Sc rie entfernt; Über¬ 
gänge in den Längenmaßen sind im Zwischengebiet zu erwarten. Eine subspezifi¬ 
sche Abtrennung der ostasiatischen Population aufgrund der Körpergröße ist 
deshalb nicht gerechtfertigt. — Noch krasser fällt die Übereinstimmung zwischen 
freyi und den asiatischen Serien aus: Trotz der erheblichen Entfernung des disjunk¬ 
ten Alpenareals zur nächstgelegenen Ural-Population (3500 km) sowie zum 
Hauptareal (5000 km) ergeben die biometrischen Daten keine Belege für eine 
subspezifische Unterscheidung. 

Als Ergebnis der detaillierten Analyse sämtlicher bisher herangezogener phäno¬ 
typischen Merkmale zur Errichtung von Unterarten bei Coenagrion hylas wird 
festgestellt, daß keines dieser Merkmale die Abtrennung einer Subspezies rechtfer¬ 
tigt. Auch die Alpenpopulation kann trotz ihres disjunkten Vorkommens nicht 
als ssp .freyi aufrechterhalten werden. Dies wird auch dadurch dokumentiert, daß 
die ermittelten Unterschiedskoeffizienten ( 8) zwischen freyi und hylas! ussuriense 
kleiner sind als zwischen hylas und ussuriense. Coenagrion hylas wird als eine 
monotypische Art mit klinaler Variation der Körpergröße und der Ausdehnung 
schwarzer Zeichnungselemente aufgefaßt. Die bisher beschriebenen Unterarten 
sind als Synonyme zu behandeln. 
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SUBSPEZIFISCHE GLIEDERUNG VON 
COENAGRION JOHANSSON! (WALLENGREN, 1894) 

In einer taxonomischen Arbeit über Coenagrion johanssoni (syn. C. concinnum 
[Johansson, 1859]) teilt HARITONOV (1976) die Art aufgrund ihrer individuellen 
und geographischen Variation in drei Unterarten auf: C. j. johanssoni , C. j. 
convalescens (Bartenef, 1914; terra typ.: Mandschurei) und Cj. hartenevi (Belys- 
hev, 1955; loc. typ.: Altai). Das ebenfalls hierher gehörende Coenagrion amurense 
(Bartenef, 1956) aus dem Amurgebiet wird als intermediär zwischen den ssp. 
convalescens und hartenevi eingeordnet. Die Subspezies sollen sich durch fol¬ 
gende Merkmale unterscheiden: 

— johanssoni : 6 und 9 mit ausgedehnter Schwarzfärbung an Thorax und Abdomen. Auch Ventral- 
seite des Thorax ausgedehnt schwarz. Mesometapleuralsutur mit einem schwarzen Streifen ohne 
abgesonderten Punkt. Metepistem-Epimeralsutur mit ausgeprägtem schwarzen Streifen. — d: Lateral¬ 
streif am 2. Abd.segment lang, erreicht den Hinterrand des Tergits. — 9:8. Abd.tergit überwiegend 
schwarz. 

— hartenevi: 6 und 9 mit weniger auffallender Schwarzfärbung an Thorax und Abdomen als bei 
der Nominatform. Mesometapleuralsutur wie bei johanssoni. Metepistern-Epimeralsutur nur mit einer 
schmalen schwarzen Linie. — 6 : Scitcnstreif am 2. Abd.tergit wie bei johanssoni. — 9:8. Abd.tergit 
überwiegend schwarz. 

— convalescens: 6 und 9 gegenüber den beiden anderen Formen deutlich aufgehellt. Mesometapleu¬ 
ralsutur mit schwarzem Streif und abgesondertem Punkt. - 6 : Lateralstreif am 2. Abd.segment als 
Fleck ausgebildet, der deutlich vom Tergithinterrand entfernt und meist auch vom medianen Querstreif 
losgelöst ist. — 9:8. Abd.-tergit überwiegend hell. 

Die ausführlichen Serienzeichnungen der Abb. 2 in HARITONOV (1976) 
dokumentieren selbsterklärend, daß jede der errichteten Unterarten durch Über- 
gangsformen mit der anderen verbunden ist, und daß sich daraus eine kontinuierli¬ 
che Zunahme aller schwarzen Zeichnungselemente von Thorax und Abdomen 
zwischen den drei Formen rekonstruieren läßt. Der Autor hat nicht zwischen 
einer geographischen Merkmalsprogression (Kline), welche in diesem Fall offen¬ 
bar vorliegt, und einer sekundär diskontinuierlichen Variabilität (geographische 
Rassen) unterschieden. Folglich sind in der Arbeit auch keine Angaben über 
sekundäre Intergradationszonen (Hybridgürtel) zu finden, welche die Ursachen 
für die Variabilität wären, wenn eine subspezifische Differenzierung vorläge. Die 
Darstellung der Zeichnungsvariabilität läßt jedoch erkennen, daß eine klinale 
Abnahme der Schwarzfärbung innerhalb der Art in Sibirien von Norden nach 
Süden verläuft: "johanssoni” als dunkelste Variante ist in Nordsibirien bis nach 
Kamtschatka verbreitet; "hartenevi" mit zunehmender Aufhellung kommt im süd¬ 
lichen Sibirien bis zum Amur vor; diese Aufhellung findet ihr Maximum als 
"convalescens" in der südöstlichsten Region des Verbreitungsgebietes. 

Unberücksichtigt blieben Untersuchungen über C. johanssoni in Skandinavien, 
die dort als Nominatform Vorkommen muß, denn terra typica ist Schweden. Im 
Senckenberg-Museum Frankfurt konnte ich 2 S aus der Ris-Sammlung untersu¬ 
chen, die aus dem südöstlichen Finnland (Karelien) stammen. Diese Tiere sind 
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aufgehellt, die Seitenstreifen am 2. Segment sind tleckenförmig und meist weder 
mit dem hinteren noch mit dem medianen Querstreif verbunden; die Längsstreifen 
am 8./9. Segment sind stark reduziert. Die beiden 8 müßten bei einer Diagnose 
nach den oben genannten Merkmalen zur ssp. convalescens gestellt werden. 
Hierdurch wird belegt, daß auch die Variabilität innerhalb der Teilpopulationen 
beträchtlich ist. 

Coenagrion concinnum wird als monotypische Art aufgefaßt. Die designierten 
Unterarten sind als Synonyme zu behandeln. 

SUBSPEZIFISCHE GLIEDERUNG VON 
COENAGRION GLACIALE (SELYS, 1872) 

Diese ostsibirisch-dsungarisch-mongolische Art zählt nicht zur interrogatum- 
Gruppe, sondern ist nahe mit Coenagrion armatum (Charpentier, 1840) verwandt. 
Sie wurde von BELYSHEV & HARITONOV (1973) anhand derselben Kriterien 
in zwei Subspezies geteilt wie die bereits besprochenen Arten. Die dunklere 
Nominatform (loc. typ.: Fluß Wilni nördl. Irkutsk) ist angeblich im Baikalgebiet, 
dem Lena-Tal, Nordostsibirien sowie im oberen Amurgebiet verbreitet, während 
eine aufgehellte Form als ssp. orientalis [sic!] Belyshev et Haritonov, 1973 vom 
südlichen und vielleicht mittleren Amurgebiet beschrieben wurde. Gleichzeitig 
wurden für die ssp. glaciale aufgehellte Tiere angegeben und unter der f. pallidum 
als "individuelle Variation" bezeichnet, die weitgehend der ssp. orientale entspre¬ 
chen; sie waren mit einem Anteil von 20% (<3, n=80) bzw. 6% (9, n= 17) in den 
vorliegenden Serien vertreten. Dementsprechend wurden verdunkelte Tiere der 
ssp. orientale , die weitgehend der Nominatform gleichen, als i.fuscum bezeichnet; 
diese waren mit einem Anteil von 10% (cf, n=30) bzw. 40% (9, n=10) in der 
Serie vertreten. 

Nach der oben beschriebenen 75-Prozent-Regel können die Unterarten nicht 
aufrechterhalten werden. Sie sind — ebenso wie dies für C. hylas und C.johans- 
soni festgestellt wurde — lediglich primäre geographische Merkmalsprogressio¬ 
nen einer monotypischen Species. C. glaciale ist ein mandschurisches Faunenele¬ 
ment mit geringer postglazialer Nord- und Westexpansion, dessen westliche 
Arealgrenze sich in einer Linie vom Unterlauf der Lena (70° n.B.) bis zum 
Westrand des Baikalsees hinzieht. Die Kline einer Zunahme der schwarzen Zeich¬ 
nungselemente verläuft vom südöstlichen Ausbreitungszentrum in den Invasions¬ 
raum nach Norden und Westen. 

BEMERKUNGEN ZUR ZOOGEOGRAPHIE 

Coenagrion hylas ist ein mandschurisches Faunenelement mit postglazialer 
Disjunktion in Europa und im östlichen Polar-Uralgebiet (vgl. LOHMANN, 
1979). Viele nicht sedentäre Tierarten — darunter auch die aus den sibirischen 
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Glazialrefugien westwärts sich ausbreitenden Populationen - mußten ihre Areal¬ 
grenzen nach Abklingen der letzten Eiszeit zum Teil mehrfach verlegen. Dies 
betrifft auch die Vegetationsgürtel (vgl. FRENZEL, 1960). Die Wiederbesiedlung 
des von Gletschern befreiten Invasionsraumes erfolgte nicht kontinuierlich, denn 
auch das Postglazial ist durch eine Reihe von Klima-Epochen gekennzeichnet: 
Ausbreitungsphasen lösten sich mit Regressionsphasen ab. Bei vielen Arten er¬ 
folgte der Rückzug durch ein einfaches Verlagern der Arealgrenze nach Osten. 
Andere hinterließen Teilpopulationen in geographischen Isolaten, die auch heute 
noch die ehemalige Verbreitung der Art im entsprechenden Großareal dokumentie¬ 
ren. Nach den grundlegenden Arbeiten von DE LATTIN (1957, 1959, 1967) zählt 
C. hylas zu den arborealen Arten der Taiga mit boreomontaner Disjunktion und 
regionaler Stenotopie. Diese lassen sich chorologisch leicht von echten Glazialre¬ 
likten (oreotundralen Arten mit arktoalpiner Disjunktion) unterscheiden. Zum 
selben Disjunktionstyp zählen auch Aeshna caerulea (Ström, 1783) und Soma- 
tochlora alpestris (Selys, 1840) (vgl. LOHMANN, 1981, mit Arealkarten). 

Das Verbreitungsgebiet von C. hylas ist in drei separierte Vorkommen zerteilt 
(Abb. 1) : ein Hauptareal von Hokkaido, Sachalin, Kamtschatka im Osten bis 
zum Jenissei im Westen sowie zwei disjunkte, kleine Teilareale. Das westliche 
Isolat befindet sich am Nordhang und in den Vörbergen der mittleren Alpen und 
erstreckt sich ca. 350 km von Westen nach Osten. — Das östliche Isolat befindet 
sich im Süden der Halbinsel Jamal; es wird im Norden und Osten durch den 
fluß Schtschutsch’ja, im Westen durch die Vorberge des nördlichen Polar-Ural 
und im Süden durch die Ob-Mündung begrenzt. Dieses in der Waldtundra gele¬ 
gene Areal hat eine Ausdehnung von etwa 12.000 km 2 . - Die Angabe ”Aral- 
See” in SCHMIDT (1991) ist falsch. - Die westliche Verbreitungsgrenze des 
Hauptareals am Jenissei folgt der rezenten "Johansen-Faunenscheide” (JOHAN- 
SEN, 1955; DE LATTIN, 1967), welche das mittelsibirische Bergland von der 
westsibirischen Tiefebene trennt. Eine kontinuierliche Verbreitung im Norden 
zwischen Jenissei und Jamal-Halbinsel, wie hypothetisch von BELYSHEV & 
HARITONOV (1980, fig. 1) gezeichnet, ist nicht dokumentiert. 

Das Hauptareal von Somatochlora alpestris reicht von Hokkaido im Osten bis 
etwa zum 80. u ö.L. Je ein Teilareal befindet sich in Skandinavien und in Mitteleu¬ 
ropa incl. dem Alpen-Karpatenbogen. — Das Areal von Aeshna caerulea ist in 
ein großes östliches Hauptareal zwischen dem Primorskiy Kray im Osten und 
Schottland im Westen sowie zwei Isolaten in Mitteleuropa und dem Kaukasus 
zerfallen. Die Populationen Nordeuropas sind mit denen Sibiriens nur durch einen 
schmalen Arealschlauch verbunden, der über den Polar-Ural hinwegläuft. Hier 
deutet sich vielleicht eine weitere zukünftige Disjunktion an. Die nearktische 
Aeshna septentrionalis Burmeister, 1839 hat sich wahrscheinlich erst im 
Würmglazial von A. caerulea isoliert und steht ihr so nahe, daß sie oft als Unterart 
geführt wird (z.B. PETERS, 1987). Ihre Westgrenze verläuft in NE-Sibirien 
(Jakutien) an der Kolyma, während die östlichsten Vorkommen von caerulea 
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nur 600 km entfernt an der Indigirka festgestellt wurden. Daneben ist es von den 
nearktischen Libellenarten nur noch Aeshna palmata Hagen, 1856 gelungen, ihr 
Areal postglazial bis nach NE-Sibirien (Kamtschatka, terra typ.) auszuweiten 
(vgl. jedoch BELYSHEV [1973], der das Vorkommen anzweifelt). Dies war 
möglich, weil die im Hochglazial zustande gekommene Beringbrücke zwischen 
Alaska und Sibirien infolge des verzögert abschmelzenden Gletschereises auch 
noch während des frühen Postglazials für eine gewisse Zeitlang erhalten blieb 
(DE LATTIN, 1967). Die Zwillingsart von A. palmata ist die ebenfalls nearktische 
Aeshna constricta Say, 1839. 

Weitere Taxa mit mandschurisch-japanischem Ausbreitungszentrum und west¬ 
licher Arealgrenze am Jenissei sind Coenagrion lanceolatum (Selys, 1872), Soma - 
tochlora g. graeseri Selys, 1887, Leucorrhinia /. intermedia Bartenef, 1910 und 
Leuconhinia orientalis Selys, 1887. Postglaziale Disjunktionen weisen von die¬ 
sen Arten S. g. graeseri (in der Taigazone des mittleren Ural sowie der östlichen 
Vorebene) und L. orientalis (in der östlichen Vorebene des Polar-Ural; auf der 
Jamal-Halbinsel) auf. Diese separierten Vorkommen (incl. C. hylas) sind 700- 
1500 km von der Westgrenze des Hauptareals entfernt. 

Artenpaare, die in einem der letzten beiden Glaziale durch polyrefugiale Ost/ 
West-Disjunktionen in der Palaearktis entstanden sein müssen, liegen bei den 
hier behandelten Taxa zwischen Coenagrion lanceolatumJC. hastulatum 
(Charp.,1825), Leucorrhinia orientalis!L . dubia (Vander L., 1825) und Leucorrhi¬ 
nia intermedia!L. rubicunda (L.,1758) vor. Die östlichen Arten überdauerten die 
letzte Eiszeit im mandschurischen (bzw. japanischen) Refugium, während die 
westlichen Arten entweder dem angaranischen Refugium (nördl. des Baikalsees) 
oder dem mongol-kasakischen Refugium (Mongol-Altai, kasakisches Bergland) 
entstammen. 

Nach DE LATTIN (1959) ist die expansive Phase solcher kaltstenothermer 
Taiga-Arten frühestens in die Zeit des Birken- und Kiefemmaximums (Alleröd- 
Interstadial) vor 12000 Jahren zu legen, während die Regression mit Abtrennung 
postglazialer Reliktareale infolge weiteren Temperaturanstiegs frühestens in der 
Haselzeit (Boreal) vor 9000 Jahren, spätestens mit Eintritt der postglazialen 
Wärmezeit (Atlantikum) vor 7000-8000 Jahren (vgl. LOHMANN, 1981) erfolgte, 
dessen Temperaturen duchschnittlich um etwa 3°C über den heutigen lagen. Für 
die Arealausdehnung vom mandschurischen Refugium bis nach Mitteleuropa 
stand diesen Arten mithin ein Zeitraum von 3000-5000 Jahren zur Verfügung. 

Auch das bisher zoogeographisch wenig beachtete mittelsibirische Refugium 
(VARGA, 1975; DEVAI, 1976) hat als Ausbreitungszentrum von Libellenarten 
gedient, die postglazial mehr den Norden des europäischen Invasionsraums besie¬ 
delt haben. Dieses Refugium bestand aus einer sehr ausgedehnten, aber stark 
durch Waldtundren- und Kältesteppenformationen aufgelockerten Taiga im mittel¬ 
sibirischen Bergland zwischen dem Baikal-See im Westen und der Lena im Osten 
(vgl. FRENZEL, 1960). Für Odonaten hat wohl nur das Gebiet an der Angara 
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bis zum Baikalsee um Irkutsk eine bedeutende Rolle gespielt (angaranisches 
Sekundärrefugium). Der Libellen-Faunenkreis dieses Ausbreitungszentrums be¬ 
steht aus Calopteryx v. virgo (L., 1758), C. s. splendens (Harris, 1782), Ischnura 
e. elegans (Vander L., 1820), (?) Coenagrion pulchellum interruptum (Charp., 
1925) (syn. sibericum [Belyshev, 1964] Coenagrion hastulatum (Charp., 1825), 
Aeshna baicalensis Belyshev, 1964 (stationär), A. grandis (L., 1758) und Leucorr- 
hinia caudalis (Charp., 1840). Eine der interessantesten postglazialen Disjunktio¬ 
nen konnte bei der Nominat-Unterart von Calopteryx splendens herausgearbeitet 
werden (LOHMANN, 1992 a). Ihr rezentes Hauptareal erstreckt sich vom Baikal¬ 
see bis über den Irtysch hinaus nach Westen (Abb.4). Im westlichen Invasionsraum 
befindet sich ein großes disjunktes Areal in Mitteleuropa, Irland, Südengland 
und Südschweden. Geographische Isolate sind außerdem vom Ili-Gebiet (südl. 
des Balchasch-Sees), aus Afghanistan (revisionsbedürftig, nach SCHMIDT, 1961) 
und vom Südlichen und Mittleren Ural bekannt. 

Das weiter im Westen gelegene mongol-kasakische Refugium erstreckte sich 
in einem ausgedehnten Streifen ca. 3000 km weit von den Hängen des Mongol- 
Altai über das kasakische Bergland hinweg bis nördlich des Aralsees. Es läßt 
sich in ein ektagisches (= Mongol-Altai), kasakisches und tabargataiisches Sekun¬ 
därrefugium gliedern. Während es im Mongol-Altai vorwiegend aus Taiga be¬ 
stand, herrschten in einer Zone von Saissan bis zum Aralsee kontinentale Mis¬ 
chwälder vor (FRENZEL, 1960). Es ist vom eigentlichen mongolischen Refugium 
zu unterscheiden. GROSS (1962) und ROESLER (1965) ordnen das tabargataii- 
sche Sekundärrefugium dem turkestanischem Grossrefugium zu. VARGA (1975) 
und DEVAI (1976) haben ein dem mongol-kasakischen Refugium entsprechendes, 
aber zwischen Irtysch und Ob im westlichen Altai gelegenes Zentrum als ” westsi¬ 
birisches Refugium” bezeichnet. Für dieses Gebiet fehlen jedoch die pleistozänen 
vegetationskundlichen Belege. Der Libellen-Faunenkreis des mongol-kasaki- 
schen Ausbreitungszentrums setzt sich — im Unterschied zum mongolischen 
Refugium — aus überwiegend thermophilen Arten zusammen, die postglazial 
zum Teil auch den Süden des europäischen Invasionsraums besiedelt haben, und 
die deshalb meist dem mediterranen Ausbreitungszentrum zugerechnet werden 
(z.B. DEVAI, 1976): Calopteryx splendens ancilla Selys, 1853 (syn. johanseni 
Belyshev, 1955, faivrei Lacroix, 1915, caprai Conci, 1956, cretensis Pongracz, 
1911) (Abb. 4), Lestes barbarus (Fabr., 1798), L. macrostigma (Eversmann, 
1836), L. virens vestalis Rambur, 1842 (syn. marikovskii Belyshev, 1961), Coena¬ 
grion pulchellum saisanicum [Belyshev, 1964], asiaticum [Belyshev, 1964]), C. 
p. puella (L.,1758), Aeshna affinis Vander Lind., 1823, Orthetrum cancellatum 
orientale Belyshev, 1958 (stationär), Sympetrum meridionale (Selys, 1841), Leu - 
corrhinia pectoralis (Charp., 1825), L. rubicunda (L., 1758), L. albifrons (Bur¬ 
meister, 1839) (syn. L. a. obensis Belyshev, 1973). Calopteryx splendens ancilla 
hat offenbar während des Atlantikums das inzwischen von der Nominat-Unterart 
weitgehend geräumte Gebiet in Westsibirien und Osteuropa bis nach Ostdeutsch- 
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Abb. 4. Verbreitung zweier Unterarten von Calopteryx sp lende ns (Harris, 1782): H] Areal von C. 
s. ancilla Selys, 1853. Die Kykladen (Griechenland) werden von einer anderen, noch unbeschriebenen 
Unterart besiedelt, die in der Nähe von C. amasina Bartenef, 1911 steht: — ■ Zersplittertes Areal 
von C. s. splendens. Der Fund in Afghanistan bedarf einer Revision; - g Sekundäre Intergradations¬ 
zonen (Hybridgürtel) zwischen beiden Unterarten. 

land besiedelt und ist tief bis in den mediterranen Raum vorgedrungen (LOH¬ 
MANN, 1992 b). In den Kontaktzonen mit ssp. splendens sind breite Hybridgürtel 
entstanden (Abb. 4). Das melanistische Coenagrion pulchellum saisanicum ist 
rezent in drei weit von einander entfernte disjunkte Teilpopulationen zerfallen; 
sie befinden sich jeweils im Saissan-Gebiet (Kasachstan), dem Gissar-Gebirge 
(Usbekistan, nach nur 2 6 als spp. asiaticum beschrieben) sowie der Türkei 
Cmelanie population”, DUMONT et al. [1988]; vgl. SCHNEIDER [1986]). 

Wiederholt taucht in der Literatur die bereits von ST. QUENTIN (1938) geäu¬ 
ßerte Ansicht auf, bei Arten mit disjunktem ”boreo-alpinem” Verbreitungsbild 
handele es sich um Glazialrelikte (DUMONT, 1971; LEHMANN, 1985; MÜL¬ 
LER, 1988). Solche spekulativen Einstufungen müssen aufgrund der chorologi- 
schen Befunde als widerlegt gelten. Dieser Auffassung folgen KIAUTA & 
KIAUTA (1991); sie belegen ihre Annahme einer postglazialen Disjunktion von 
Coenagrion hylas anhand cytologischer Untersuchungen. Arkto-alpine Disjunk¬ 
tionen orealer oder tundraler Herkunft (z.B. Ringdrossel Turdus torquatus L., 
1758) kommen bei Libellen nicht vor. Als tundrale Libellenart ist die holarktisch 
verbreitete Somatochlora sahlbergi Trybom, 1889 bekannt. Als endemisch skan- 
dotundrale Arten und somit Glazialrelikte sind wahrscheinlich einzustufen: das 
in Südnorwegen, Nordschottland, NW-Irland und (zweifelhaft) Südfinnland vor¬ 
kommende Sympetrum nigrescens Lucas, 1912 (vgl. BARTENEF, 1919), sowie 
die in SE-Schweden, an der S- und W-Küste Finnlands (incl. Äland-Inseln) östlich 
bis zum Ladogasee (Rußland) und auf der Insel Saaremaa (Estland) verbreitete 
Aeshna osiliensis Miercejewski, 1913 (vgl. PETERS, 1987, 1988). 
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Die vor ca. 7000 Jahren separierte Alpenpopulation von C. hylas zeigt einige 
signifikante Merkmalsunterschiede zu den Ural-/Sibirienpopulationen, die jedoch 
für eine taxonomische Fixierung nicht ausreichen. Auch für die etwa zeitgleich 
entstandenen disjunkten Teilpopulationen von Aeshna caerulea , Somatochlora 
alpestris, S. graeseri und Leucorrhinia al lenfalls ist eine subspezifische Differen¬ 
zierung bisher nicht belegt. In dieselbe Zeit fällt auch die Ost-West-Disjunktion 
mit Zwischenisolaten von Calopteryx s . splendens. 

LISTE DER SYNONYME 

Coenagrion hylas (Trybom, 1889) 

syn: Coenagrion freyi (Bilek, 1954): Robert, 1959; Dumont, 1971; Harz, 1978b; Wells et al., 1983; 
Coli ins, 1985; d’Aguilar et al., 1985; IUCN, 1986; Collins & Wells, 1987; Bellmann, 1987; 
Wendler & Nüss, 1991. 

Coenagrion hylas freyi: Lohmann, 1970; Davies & Tobin, 1984; van Toi & Verdonk, 1988; 
IUCN, 1988, 1990; Bridges, 1991; Tsuda, 1991; Schmidt, 1991; Kiauta & Kiauta, 1991; Moore, 
1992. - NEUE SYNONYMIE. 

Coenagrion hylas mericlionale (Belyshev, 1955): Belyshev, 1956, 1973; Tsuda, 1991. 
Coenagrion hylas ussuriense (Belyshev, 1956): Belyshev, 1973; Belyshev & Hantonov, 1974; 
Davies & Tobin, 1984; Tsuda, 1991. - NEUE SYNONYMIE. 

Coenagrion johanssoni (Wallengren, 1894) 

syn: Coenagrion voncinnum (Johansson . 1859) [nec Rambur, 1842]. 

Coenagrion convaleseens (Bartenef, 1914): Davies & Tobin, 1984. 

Coenagrion voncinnum convaleseens: Haritonov, 1976. 

Coenagrion amurense (Bartenef, 1956): Tsuda, 1991. 

Coenagrion voncinnum hartenevi (Belyshev, 1955): Haritonov, 1976. - NEUE SYNONYMIE. 
Coenagrion harte nevi: Tsuda, 1991. 

Coenagrion glaciale (Selys, 1872) 

syn: Coenagrion tugur (Bartenef, 1956): Tsuda, 1991. 

Coenagrion glaciale orientale Belyshev et Haritonov, 1973: Davies & Tobin, 1984; Tsuda, 
1991. - NEUE SYNONYMIE. 

SCHLUSSBETRACHTUNG 

Die Analyse einer Reihe von Taxa zeigt, daß die bisher aus Sibirien beschriebe¬ 
nen Subspezies einer kritischen Revision unterworfen werden müssen. Die mei¬ 
sten Autoren dieser Formen haben keinen Unterschied zwischen solchen Merk¬ 
malsgradienten, die einer Kline folgen (HUXLEY, 1939), und sekundären Inter¬ 
gradationen gemacht — wenn dies bei steiler Klinebildung zuweilen auch schwie¬ 
rig sein mag (vgl. MAYR, 1967; ENDLER, 1977; FUTUYMA, 1990). Als 
Übereinkunft vieler maßgeblicher Taxonomen gilt deshalb die 75-Prozent-Regel. 
Dieser Regel sind auch disjunkte Vorkommen unterworfen, mögen sie noch so 
weit vom Hauptareal der Art entfernt sein. Im Gegensatz zu beispielsweise 
Lepidopteren oder Mammalia (vgl. DE LATTIN, 1959; MÜLLER, 1973) sind 
postglaziale subspezifische Differenzierungen bei europäischen Libellen nur sehr 
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selten dokumentiert. Weitaus die meisten Unterarten und einige Semispezies 
haben sich als Folge von Arealzerreißungen mit Eintritt des letzten Glazials her¬ 
ausgebildet. 

Von manchen Wissenschaftlern wird die Frage nach der taxonomischen Einstu¬ 
fung allopatrischer Populationen als von untergeordneter Bedeutung betrachtet 
(z.B. SCHMIDT, 1991: ”... mehr von akademischem Interesse”). In der Tat ist 
die rein typologische Denkweise früher Taxonomen inzwischen längst durch die 
Anerkennung der Variation als zentraler Einheit der Population, ihrer Veränderung 
in Zeit und Raum, ersetzt worden. Die Forderung von WILSON & BROWN 
(1953), daß der Begriff der Subspezies wegen seiner Willkürlichkeit aufgegeben 
werden sollte, ist deshalb oft aufgegriffen worden (vgl. FUTUYMA, 1990). 
MAYR (1967) definierte die Subspezies neu als ”ein Aggregat lokaler Populatio¬ 
nen einer Art. Sie bewohnt eine geographische Unterregion der Spezies und ist 
taxonomisch von anderen Populationen der Art unterschieden”. Die Unterart 
spielt dort eine große Rolle, wo sie als klare historisch-zoogeographische Einheit 
zu erkennen ist (CROIZAT et al., 1974, jedoch nicht im Sinne der Vikarianztheo- 
rie: vgl. NOONAN, 1988). Bei Libellen haben sich - zumindest in der Paläarktis 
— solche subspezifischen Differenzierungen insbesondere als Folge der polyto- 
pen Disjunktionen nach dem Hereinbrechen des Würmglazials vollzogen. Sie 
können in der Regel durch genaue chorologische und variationsstatistische Unter¬ 
suchungen herausgearbeitet werden. 

Die Auswertung der biometrischen Messungen habe ich mit einem einfachen 
variationsstatistischen Verfahren durchgeführt. Dies reichte zur Überprüfung der 
angeblichen Subspeziesunterschiede aus. Für weitergehende zoogeographisch- 
-populationsstatistische Untersuchungen sind jedoch ausgefeiltere Multivarianz¬ 
verfahren erforderlich. 
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